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Resumen 

            Se estudiaron las reacciones de adaptación del aparato fotosintético a las distintas
condiciones de iluminación tras la realización de tratamientos de clara y en dos localidades, Cotobade
y Labio, en parcelas experimentales de roble, y se compararon los resultados con las parcelas control
(C), sin tratamiento, empleando como herramienta de investigación la fluorescencia de la clorofila,
descubierta en 1931 por Kautsky & Hirsch. Los parámetros que se han analizado son  el: rendimiento 
cuántico fotoquímico potencial de PSII (фPSII), productividad quántica basal de los procesos no
fotoquímicos de PSII (фNo), el coeficiente de atenuamiento fotoquímico (qP), la eficiencia quántica
máxima de la energía de conversión de PSII (ф2), y el índice de estabilidad (Rdf). Tras el análisis de
los datos se observó que el resultado de los tratamientos afectaba de forma distinta a las masas
situadas en las dos localizaciones, pues mientras que en Cotobade son los tratamientos más intensos
los que obtienen una mejor respuesta del aparato fotosintético de la planta para la mayoría de los
parámetros, en Labio son los tratamientos menos intensos los que reflejan ese comportamiento,
siempre resultando la variable tratamiento significativa en los parámetros estudiados. 
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INTRODUCCIÓN  
  

Las formaciones dominadas por el roble pedunculado o carballo (Quercus robur L.) 
constituyen los bosques climácicos que ocuparían la mayor parte del territorio gallego, desde el nivel
del mar hasta unos 1200-1300 m de altitud. Los aprovechamientos más habituales de los robledales 



son la entresaca por huroneo de los ejemplares más desarrollados y el trasmocho de los pies
para la obtención de leñas (DÍAZ-MAROTO, 1997).  

Los robledales gallegos han sido estudiados fundamentalmente desde los puntos de vista
botánico y ecológico, pero a pesar de ello no existe ningún estudio de este tipo de ecosistema con una
perspectiva integral. Estudios como los de IZCO et al. (1990), SILVA-PANDO Y RIGUEIRO (1992) 
y DÍAZ-MAROTO (1997) pueden considerarse los más sintéticos.  

La fluorescencia de la clorofila es una poderosa herramienta en la investigación de la
fotosíntesis, pues puede detectar reacciones de estrés en la planta y darnos una idea sobre su estado
fisiológico, además de presentar la ventaja de ser una técnica no destructiva para la planta (KRAUSE
& WEIS, 1991). Esta técnica ha sido empleada de forma bastante extendida para conocer los efectos
de la fotoinhibición y la respuesta a condiciones de sequía para algunas especies. En España existen
escasas publicaciones recientes, como la de NAVARRO et al. (2004), estudiando la respuesta al 
estrés hídrico moderado de cinco procedencias de Pinus halepensis Mill. Pocos son los trabajos 
publicados sobre fluorescencia de la clorofila como herramienta de medición de los procesos
fotosintéticos para Quercus robur, entre los que podemos citar MORECROFT et al. (2003); solo 
encontramos un trabajo publicado, VALLADARES et al. (2002), sobre el empleo de estos parámetros 
para reflejar cambios ecofisiológicos debido a la exposición a diferentes niveles de radiación para esta
especie. 

El objetivo de este trabajo es conocer la influencia de la modificación de la cobertura arbórea en
la respuesta ecofisiológica de las plantas del sotobosque, más en concreto sobre la adaptación del
aparato fotosintético a las distintas intensidades de luz después de una clara. Como especie propia del
sotobosque se ha elegido el arraclán (Frangula alnus L.), esta es la única leñosa que crece en el 
sotobosque de todas las parcelas. 

                                                                                                  
MATERIAL Y MÉTODOS 

  
Las parcelas de estudio corresponden a un ensayo de claras en masas naturales regulares de

Quercus robur en dos localidades de Galicia (Insuela-Cotobade, Pontevedra y Labio, Lugo). La 
especie dominante en ambas estaciones es el roble, con sotobosque abundante de arraclán, Frangula 
alnus L. Otras características se resumen en la Tabla 1. 

En 1999 se instalaron 12 parcelas permanentes de 40 × 40 m en el caso de Labio y de 30 x 30 
m en Cotobade, con dos de sus lados paralelos siguiendo la línea de máxima pendiente y una
distancia mínima de 10 m entre parcelas según las recomendaciones establecidas por GANDULLO 
(1992) y MADRIGAL et al (1992). En 1999 se aplicaron en Cotobade cuatro tratamientos de clareo
consistentes en la eliminación del 0% (C), 15% (L), 35% (M) y 55% (H) del área basimétrica inicial
de roble siguiendo un diseño de bloques aleatorios. Los mismos tratamientos fueron aplicados de la
misma forma en Labio en 2000. 

La toma de muestras para la medida de fluorescencia se realizó antes del amanecer, en el
mismo día en todas las parcelas de cada localidad, mediante recogida de ramillas de 15 cm, con varias
hojas, en 5 plantas por parcela. Las muestras fueron transportadas al laboratorio en condiciones de
oscuridad y las mediciones se efectuaron dentro de la hora siguiente a su recogida. Los muestreos se
realizaron en junio de 2003 y 2004. 

Los parámetros de fluorescencia en la fase oscura se midieron con el MINI-PAM. En el año 
2003 solo se midió la fluorescencia en la fase oscura, colocando la  superficie de la hoja a una 
distancia de 12 mm de la fibra óptica. En 2004 se incorporó una pinza de sujeción de la hoja con
fuente de luz actínica (leaf-clip holder Walz) que permitió la medición de otros parámetros de
fluorescencia en condiciones de iluminación. 

En el presente trabajo se analizarán los siguientes parámetros: el rendimiento cuántico
fotoquímico potencial de PSII (фPSII) = Fv/Fm= (Fm-Fo)/Fm (BJÖRKMAN & DEMMIG, 1987), 
donde Fm y Fo son, respectivamente, el valor máximo y mínimo de la fluorescencia de la clorofila en
adaptación a la oscuridad; el rendimiento de No o productividad cuántica basal de los procesos no
fotoquímicos de PSII (фNo) = Fo/Fm; el coeficiente de atenuamiento fotoquímico de

  (SCHREIBER et al. 1986, GENTY et al. 1989), donde Fm´ es el 



máximo valor de fluorescencia de la clorofila en condiciones de adaptación a la luz, Fs es el
valor estable de fluorescencia en adaptación a la luz y Fo´ es el valor mínimo de la fluorescencia de la
clorofila en adaptación a la luz; la eficiencia quántica máxima de la energía de conversión de PSII

(ф2) , y el índice de estabilidad , donde Fp es el máximo valor de 
fluorescencia en el momento de encender la luz actínica. 
            Para el análisis estadístico de los resultados, y debido a la pérdida del etiquetado de las plantas
por acción del ganado, se tomó como valor de cada parcela el promedio de las mediciones en las
cinco plantas, y se aplicó un modelo GLM de medidas repetidas considerando sitio y tratamiento
como variables entresujeto y año como variable intrasujeto. Todos los datos se analizaron con el
programa STATISTICA 6.0®, con un criterio de significación de α<0.05 considerando las p ajustadas 
si no se cumple el criterio de esfericidad. 
  
  
RESULTADOS Y DISCUSIÓN 

  
Parámetros de fluorescencia en la oscuridad  

Como resultado del análisis, para la variable фPSII, las variables independientes año, sitio y 
tratamiento han resultado significativas, pero no sus interacciones. 

En Cotobade (Figura 1), el único tratamiento de clara donde encontramos mayores valores de
este parámetro es en el tratamiento más intenso (H), con valores significativamente distintos a los que
se midieron en las parcelas de más baja intensidad de tratamiento (L). Los valores del rendimiento
cuántico fotoquímico para el tratamiento de intensidad media (M) se acerca mucho a los valores que
encontramos en las parcelas control (C), quedando por debajo los valores de las parcelas con
tratamiento de baja intensidad de clara (L). En Labio, por el contrario, observamos que el tratamiento
de clara no produce cambios significativos en los valores de este parámetro, y son las parcelas control
las que reflejan mayores valores del фPSII (Figura 1), además el фPSII ha sido significativamente 
menor en Labio comparado con los valores medidos en Cotobade. 

A pesar de que todos los valores de este parámetro se encuentran en el rango de valores de
plantas sanas (0,79-0,84) (BJÖRKMAN & DEMMIG, 1987), se observó una inversión del sentido de 
evolución de los valores medios de фPSII en el año 2004 en las parcelas aclaradas con intensidad
media (M) y alta (H) en Labio, al contrario que ocurre en Cotobade, donde, a pesar de disminuir todos
los valores de фPSII en todos los tratamientos, la tendencia se mantiene (Figur 2). Esto puede ser 
debido a que estamos midiendo la fluorescencia de la clorofila en plantas que, en este caso, están
sometidas a unas condiciones de más baja iluminación que en el caso de Cotobade, debido a la mayor
densidad en pies/ha que presentan las parcelas de Labio para este tipo de claras, con respecto a las
parcelas análogas en Cotobade, pues de esta manera las plantas de Labio están más adaptadas a
condiciones de baja irradiación y la eficiencia del PSII ante alta irradiación disminuye en mayor
medida que plantas adaptadas a condiciones de mayor irradiación. Por otra parte la mayor edad de las
masas de Labio en el momento de la clara puede resultar significativa ecológicamente, pues las claras
tardías pueden implicar una menor capacidad de reacción de los pies a las nuevas condiciones de
iluminación, sobre todo en caso de claras muy fuertes. Los valores obtenidos en estas mediciones son
muy similares a los medidos en el trabajo de VALLADARES et al. (2002) para las plántulas de roble 
bajo diferentes mallas de sombreo. 

Para plantas estresadas este valor de фPSII es muy inferior, por lo tanto, фPSII se emplea como 
indicador de fotoinhibición u otra clase de daños causados en los complejos PSII (e.j. REES et 
al,.1990; KRAUSE & WEIS, 1991; BUFFONI et al., 1998; LAZÁR & NAUS, 1998), por lo que las 
plantas medida en nuestra experiencia no se encuentran sometidas a estrés. 

Para фNo, el año, el sitio y el tratamiento resultan significativos. Los valores medios de los
tratamientos en Labio se encuentran fuera del rango de valores que para este parámetro definen a las
plantas sanas y sin estrés (0,14-0,2), sin embargo, en Cotobade, solo el tratamiento de menor
intensidad presenta valores fuera de este rango, posiblemente debido a la menor eadad de los pies en
estas parcelas (Figura 3). En 2004, en Labio, los valores medios de фNo aumentan en las parcelas 
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sometidas a mayor intensidad (H, M), y solo en las parcelas control (C) existe una
disminución en los valores medidos, situándose la media de los valores mu próximo a 0,2. En plantas
estresadas o dañadas esta relación aumenta marcadamente (BILGER et al. 1987, HORTON & 
RUBAN, 1992), por lo que se emplea como indicador del estrés de las plantas, esto permite
determinar la presencia de algún tipo de estrés en las parcelas con tratamientos más intensos de clara
(H, M) cuatro años después de la realización de la clara en Labio. En Cotobade, sin embargo, son las
parcelas de tratamiento más intenso (H) las que responden mejor respecto a este parámetro, pues
además de situarse dentro del rango de valores óptimos en el año 2004, es el tratamiento que
experimenta un aumento menor de este parámetro entre los dos años de estudio, pues, a pesar de que
en los tratamientos C y M también los valores de фNo se encuentran dentro del rango (0,14-0,2), el 
aumento de los valores en el año 2004 los sitúa en el límite superior del rango. El tratamiento de
menor intensidad (L), en Cotobade, es el único que presenta valores de фNo algo superiores al rango 
que muestra plantas no estresadas, por lo que los pies de esa parcela probablemente se vieron
sometidos a algún tipo de estrés. 

  
Parámetros de fluorescencia en condiciones de iluminación con luz actínica 

El coeficiente de atenuación fotoquímico (qP) de la fluorescencia es un parámetro que declina
progresivamente a medida que aumenta el estrés, tomando valores entre 0 y 1, indicando la capacidad
fotosintética de PSII en condiciones de iluminación y cuantificando la fracción de los centros de
reacción de PSII que están abiertos (DUYSENS & SWEERS, 1963; KRAUSE et al., 1982). El 
coeficiente de atenuación fotoquímico refleja variaciones significativas en función de la intensidad de
clara (Figura 4). Los tratamientos más intensos (H, M) presentan mayores valores de este parámetro,
con diferencias  significativas respecto de los valores del coeficiente de atenuamiento en las parcelas
sometidas a tratamiento de menor intensidad (L). El aparato fotosintético parece responder más
eficientemente en estas parcelas más intensamente aclaradas, posiblemente debido a la apertura del
dosel y la formación de huecos en el mismo, con el consecuente aumento de radiación PAR que
alcanza el sotobosque, pudiendo favorecer, esas condiciones de luz directa, el incremento de los
valores de qP. Los valores de qP en Labio son significativamente mayores en el tratamiento de
intensidad media (M) que los del mismo tratamiento en Cotobade, siendo este, el tratamiento que
mayores valores de este parámetro presenta, mientras que en Cotobade es el tratamiento de más
intensidad (H). 

La eficiencia quántica máxima de la energía de conversión de PSII (ф2) está muy relacionado 
con qP y se comportan de forma paralela, como cabría esperar, ya que ambos parámetros están
relacionados de una u otra manera con la actividad los centros de reacción de PSII, sin embargo el
tratamiento no ha resultado significativo. 

El tratamiento y su interacción con la variable sitio han resultado significativos para el índice
de estabilidad. En Labio y en Cotobade, los valores que toma este parámetro (1,5-3,8) corresponden a 
plantas sanas y sin estrés, ya que esta variable puede tomar valores entre 0 y + , pero toma valores 
entre 1 y 5 cuando se mide a alta radiación (HAITZ & LICHTENTHALER, 1988). El índice de 
estabilidad (Rdf) es la relación de decrecimiento de los valores de la fluorescencia hacia un estado
estable de emisión, que fue introducido para cuantificar procesos de fotosíntesis en las plantas
(BROWN, 1967; LICHTENTHALER et al., 1984, 1986), y tiene en cuenta la máxima fluorescencia
medida en el momento de encender la luz actínica (Fp) y el estado estable alcanzado en adaptación a
la luz (Fs). Ha sido típicamente empleado para medir la relación de asimilación de CO2 y el contenido 
de clorofila en plantas superiores (LICHTENTHALER et al., 1986; LICHTENTHALER, 1988) y el 
aumento de este parámetro se pueden interpretar como una disminución de фPSII, por lo que las 
parcelas que más eficiencia fotoquímica presentan son en ambas localizaciones las parcelas sometidas
a tratamiento menos intenso (L). 

Como conclusión, podemos establecer que, en función de los parámetros estudiados, la clara
favorece el estado ecofisiológico de la planta. El análisis de los parámetros de fluorescencia medidos
en oscuridad se pueden interpretar de forma generalizada, pero para los parámetros de fluorescencia
medidos en condiciones de iluminación, la intensidad de tratamiento que más favorece a la especie
tiene que ser estudiado en cada localización concreta, pues son muchos los factores que influyen en el
estado de una masa forestal y es difícil encontrar ubicaciones con idénticas condiciones para una

∞



masa tanto desde el punto de vista estructural como ecológico. Las hojas se adaptan con el
tiempo (varios años después de la clara) a las condiciones de luz reinantes en cada ambiente,
aumentando su eficiencia fotosintética potencial al desarrollarse en ambientes con más luminosidad. 
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Tabla 1. Caracterización de las zonas de medición. 

   

   

Nº Localidad Año de 
clara 

Especie 
dominante

Altitud 
(m)

Temp. media 
anual (ºC)

Prec. media 
anual (mm) 

Sustrato 

1 Labio 1999 Q. robur 667 110,4 1296 Granitos
2 Cotobade 2000 Q. robur 400 112,5 2752 Granitos

Figura 1. Rendimiento fotoquímico potencial de PSII (фPSII ) en Cotobade  y Labio.



   

  
   

Figura 2. Valores del rendimiento fotoquímico potencial de PSII (фPSII) para los años 2003-2004 en 
Cotobade  y Labio.

Figura 3. Valores de фNo en Cotobade  y Labio para los distintos tratamientos de clara 15% (L), 
35% (M), 55% (H) y  parcelas control 0% (C).v



Figura 4. Valores del coeficiente de atenuamiento de la fluorescencia (qP) en Cotobade  y Labio.


